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紫花苜蓿突触结合蛋白家族成员鉴定
与非生物胁迫下的表达分析
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摘要：植物中的突触结合蛋白（SYT）属于钙结合蛋白家族，近年来在植物生物学研究领域备受关注。目前，仅在拟

南芥中存在对 SYT 基因家族成员鉴定的相关报道，而豆科植物紫花苜蓿中该方面的研究仍属空白。本研究以拟南

芥 SYT 基因家族成员为参照，运用生物信息学方法，在紫花苜蓿中成功筛选出 21 个 SYT 基因。通过对 21 个

MsSYT、25 个 MtSYT 和  9 个 AtSYT 蛋白进行系统发育分析，明确了它们之间的同源性，MsSYT 基因被分成 4 个

亚家族。在对 MsSYT 基因的分析中发现，其家族成员的理化性质存在相对差异，但是基因结构和蛋白保守基序在

各亚家族之间却高度保守。进一步对 MsSYT 基因的顺式作用元件进行分析，结果显示其中包含光响应元件、胁迫

响应元件和激素响应元件，这表明该家族基因在植物调节生长发育和应对非生物胁迫过程中发挥重要作用。同时，

染色体定位和共线性分析表明，MsSYT 基因在染色体上呈不均匀分布，存在两组非串联重复片段以及两组串联重

复片段。实时定量 PCR（RT-qPCR）检测结果表明部分 MsSYT 基因对盐、冷和干旱胁迫有响应，其中 MsSYT8d 对

这 3 种胁迫均表现出显著响应。本研究首次系统地对紫花苜蓿中的 SYT 基因进行了鉴定，并分析了其理化性质、进

化特征和表达模式，为后续研究 MsSYT 基因在植物生长发育和非生物胁迫响应过程中的功能特性提供了坚实的理

论依据。
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Abstract： Synaptotagmin （SYT） proteins in plants belong to the calcium-binding protein family and have attracted 
much attention in the field of plant biology research.  Members of the SYT family have been identified in Arabidopsis 

thaliana， but little is known about this gene family in the legume alfalfa （Medicago sativa）.  In this study， 21 SYT 
genes were identified in the alfalfa genome based on searches using A.  thaliana SYT gene sequences.  The alfalfa 

SYT genes were then analyzed using bioinformatics methods.  Phylogenetic analysis of SYT proteins of M.  sativa， 

M.  truncatula， and Arabidopsis （21 MsSYTs， 25 MtSYTs， and nine AtSYTs） clarified their homologous 
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relationships and divided the MsSYT genes into four subfamilies.  The putative proteins encoded by MsSYT genes 
showed some differences in their predicted physicochemical properties， but the gene structure and conserved protein 
motifs were highly conserved among the subfamilies.  Analyses of the promoter sequences of MsSYT genes revealed 

cis-acting elements including light-responsive elements， stress-responsive elements， and hormone-responsive 
elements， indicating that MsSYTs plays important roles in plant growth and development and in responses to abiotic 
stresses.  Chromosome localization analyses revealed that MsSYT genes were unevenly distributed among the 
chromosomes， and collinearity analyses detected two sets of non-tandem repeats and two sets of tandem repeats.  
Real-time quantitative PCR （RT-qPCR） analyses showed that some MsSYT genes responded to salt stress， cold 
stress， and drought stress， and MsSYT8d responded to all three stresses.  This study is the first description of SYT 

genes in alfalfa， the physicochemical properties of their putative encoded proteins， and their evolutionary 
characteristics and transcript profiles.  These results provide a solid theoretical basis for further research on the 
functional characteristics of MsSYTs in plant growth and development and abiotic stress responses.
Key words： synaptotagmin； alfalfa； abiotic stress； expression analysis

在植物生命活动的复杂调控网络中，基因家族的功能研究一直是生物学领域的热点。植物中的 SYT 基因作

为编码突触结合蛋白（synaptotagmin， SYT）基因家族的重要成员，近年来受到科研人员的广泛关注。其在植物

细胞内承担着关键的生物学功能，在植物的生长发育、逆境响应以及细胞稳态维持等过程均发挥着不可或缺的作

用。植物 SYT 基因编码的蛋白质通常包含 Ca2+结合结构域（C2 结构域），这是一个重要的钙离子结合域，可将内

质网（endoplasmic reticulum， ER）与质膜（plasma membrane， PM）结合在一起，有助于调节细胞内的信号传递和

膜融合过程。C2 结构域是仅次于  EF-hand 的第二大 Ca2+调节结构域，它具有高度保守的结构，由 4 股相互叠加的

8 股反平行 β 夹层构成［1］。C2 结构域包括约 130 个残基，最早在蛋白激酶 C（protein kinase C， PKC）中被发现［2-3］。

虽然 C2 结构域和附件蛋白在结构上没有关联，但它们在以钙依赖方式结合磷脂方面具有共同的功能特征［4］。在

蒺藜苜蓿（Medicago truncatula）中，MtSyt1、MtSyt2 和  MtSyt3 表达于分生组织的膨大细胞、感染区和固氮区的近

端细胞层，突触结合蛋白依赖的膜融合与根瘤菌的释放和共生体的成熟密切相关［5］。既往研究证实，C2 结构域

蛋白不仅参与信号转导，还参与囊泡贩运和其他细胞过程［6］。除了 C2 结构域外，SYT 还含有一个突触蛋白样线

粒体脂质结合蛋白（synaptotagmin-like mitochondrial lipid-binding protein，SMP）结构域，对于在 ER 和 PM 之间穿

梭脂质至关重要。SYT 蛋白中的这些结构域能够参与膜融合事件，并在植物细胞的内膜系统中发挥关键作用［7］。

植物中的 SYT 蛋白还被发现与非生物胁迫有关。例如，在水稻（Oryza sativa）中，OsC2DP 基因在盐胁迫下

从细胞质转移到细胞膜，增强了植物的耐盐性［8］。除此之外，拟南芥（Arabidopsis thaliana）SYT 家族中的 5 个成

员（SYT1~SYT5）在非生物胁迫下如盐和低温胁迫响应中起着关键作用。特别是 SYT1 和 SYT3 在盐和冷胁迫

中表现出功能冗余，SYT1 突变体幼苗（syt1）在添加了 NaCl和高 Ca2+的培养基中表现出生长减弱，而在添加 NaCl
和低 Ca2+的培养基中 syt1 表现更加敏感［9］。与野生型（wild type，WT）拟南芥相比，NaCl 会降低 syt1 植物的光合

作用，其叶绿素和类胡萝卜素含量也会减少，气孔关闭程度也会增加［10］。拟南芥 syt1 突变株系的根系在冷胁迫下

细胞死亡数量减少，而 SYT3 细胞死亡与野生型相似，但是与 syt1 相比，syt1/syt3 表现出更严重的细胞损伤；同样，

syt1 成年株系在冷适应后对冷冻胁迫不敏感，而 syt1/syt3 则表现出更强的不敏感性，这表明 syt1 和 syt3 存在冗余

功能［11］。综上所述，这些结果证实了 SYT1 和 SYT3 在非生物胁迫响应中的关键作用。而 SYT5 则不参与这些胁

迫的响应［12］。这表明 SYT 基因家族在植物适应环境压力方面可能具有重要的作用。SYT 基因在植物病害抗性

中也显示出重要作用。例如，辣椒（Capsicum annuum）中的 CaSYT5 基因在应答青枯病和高温高湿胁迫中起调节

作用，其表达受到多种植物激素的诱导［13］。这表明 SYT 基因可能通过参与植物激素信号通路来增强植物的抗病

性和适应性。
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SYT 基因在调节植物生长发育和非生物胁迫方面有着重要作用，但是目前对其家族研究的报道相对较少。

紫花苜蓿（M.  sativa）被称为“牧草之王”，具有生物产量高、营养丰富以及适应性强等优良特性。它是一种异花

授粉的同源四倍体（2n=4x=32）豆科苜蓿属植物，起源于以伊朗为地理中心的西南亚［14］。许多牧草生长地区的

生态环境较差，这严重影响了紫花苜蓿的生长发育。紫花苜蓿的基因组相对拟南芥较为复杂，因此紫花苜蓿

SYT 基因家族成员更具有多样性，其功能更具有复杂性。

总之，对 MsSYT 基因功能的初步研究不仅有助于理解紫花苜蓿中 SYT 基因的调控途径，还可能为开发新的

抗逆紫花苜蓿材料提供理论基础。

1　材料与方法

1. 1　MsSYT 基因家族成员鉴定以及理化性质分析

通过查阅文献和拟南芥网站 TAIR（https：//www. arabidopsis. org/）获取 AtSYT 基因家族成员的蛋白质序

列和拟南芥全基因组序列。利用紫花苜蓿基因组网站（https：//figshare. com/s/00771f7d12f067b8fadf）获取基因

组数据、cDNA 序列、蛋白序列和注释文件。通过 AtSYT 蛋白质序列 Blast 分析得到 MsSYT 基因家族成员。从

pfam 数据库（https：//pfam-legacy. xfam. org/）下载 SYT 基因家族的蛋白结构域（PF00168）对应的隐马尔可夫模

型（Hidden Markov Model， HMM）文件，使用 hmmsearch v 3. 3. 2 软件对紫花苜蓿蛋白质序列进行搜索，参数为

默认。合并两种搜索方法结果，去除冗余后将候选序列提交 CDD 数据库（conserved domains database，https：//
www. ncbi. nlm. nih. gov/Structure/cdd）中进行验证后确定紫花苜蓿 SYT 基因家族成员。同理利用上述方法确

定蒺藜苜蓿家族成员。利用 TBtools 工具从“中苜 4 号”参考基因组 GFF 文件中获得了已鉴定的 MsSYT 蛋白序

列长度、分子量、不稳定系数、总平均亲水性和理论等电点等。

1. 2　MsSYT 基因家族成员的染色体分布以及系统发育分析

MsSYT 的位置信息来自苜蓿基因组数据库（https：//figshare. com/s/00771f7d12f067b8fadf）。利用 TBtools
将所有 MsSYT 基因在染色体上的分布可视化并对其中的串联重复基因进行了分析。串联重复主要发生在染色

体重组区域，串联复制形成的基因家族成员通常紧密排列在同一条染色体上，形成一个序列相似、功能相近的基

因簇［15］。利用 MEGA 11 软件［16］，采用邻接法（neighbor-joining， NJ），设置校验参数（bootstrap）为 1000，对

MtSYT、AtSYT 和 MsSYT 蛋白进行系统发育分析。

1. 3　MsSYT 基因结构及保守基序分析

利用 NCBI 在线网站（https：//www. ncbi. nlm. nih. gov/Structure/cdd/wrpsb. cgi）提取 MsSYT 基因的结构文

件，利用 MEME［17］在线网站（https：//meme-suite. org/meme/index. Html）提取 MsSYT 基因的 motif 文件。使用

TBtools软件对 MsSYT 的基因结构和 motif可视化。

1. 4　MsSYT 基因顺式作用元件分析

从紫花苜蓿全基因组中提取 MsSYT 基因上游 2000 bp 的启动子区域序列，利用在线网站 PlantCare（https：//
bioinformatics. psb. ugent. be/webtools/plantcare/html/）［18］预测 MsSYT 基因启动子的顺式作用元件，并使用

TBtools软件可视化。

1. 5　MsSYT 基因间以及与拟南芥、蒺藜苜蓿 SYT 基因之间的共线性分析

利用 TBtools 软件中的一步式 MCScanX-Super fast 程序［19］，对基因重复事件进行鉴定，并利用该程序检测

MsSYT 之间的共线区域以及与 MtSYT 和 AtSYT 之间的共线性关系。MsSYT 所有功能和染色体位置信息均由

TBtools软件获取。

1. 6　非生物胁迫下 MsSYT 基因的表达模式分析

将中苜 4 号紫花苜蓿种子放置于带有滤纸的湿润培养皿中发芽，待其胚芽长至 4~5 cm 时再用营养液培养至

21 d，然后对此生长状态的植株进行盐（200 mmol·L-1 NaCl），干旱（15% 聚乙二醇即 15%PEG）和冷（4 ℃）处理，

并将不进行处理的植株作为对照（CK）。取处理后和未处理不同时间段的紫花苜蓿顶端第 3 片复叶（0、6、12 和

24 h）并提取 RNA 进行反转录获得 cDNA，通过 RT-qPCR（real-time quantitative PCR）获取 MsSYT 的表达量数
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据。本试验于 2024 年 9 月在中国农业科学院北京畜牧兽医研究所牧草创新与育种团队实验室完成。

1. 7　数据分析

通过 Excel 2019 和 GraphPad Prism 软件进行 RT-qPCR 数据处理（P<0. 05 表示差异显著）。

2　结果与分析

2. 1　MsSYT 基因家族成员的鉴定与理化性质分析

基于拟南芥中筛选出的 AtSYT 基因［20］，通过 Blast从紫花苜蓿中筛选出了 649 个 MsSYT 基因，结合该基因成

员含有的 C2 结构域，进一步鉴定得出 21 个 MsSYT 基因。将这 21 个基因根据与拟南芥的系统发育关系进行命名

（表 1）并对其编码的蛋白长度、分子量以及等电点（isoelectric point， PI）等进行了分析。结果表明 MsSYT 家族成

员蛋白长度最长的（MsSYT13）为 1323 aa，最短的（MsSYT2）为 535 aa；分子量为 60. 98~151. 85 kDa，等电点为

5. 77~9. 29。分析其不稳定系数发现 MsSYT 家族成员中不稳定的蛋白有 48%，稳定的蛋白有 52%。该家族成

员都为亲水性蛋白，亲水能力都较高。

2. 2　MsSYT 基因家族成员的染色体分布以及系统发育分析

运用 TBtools 工具分析发现 MsSYT 家族成员不均匀地分布在 8 条染色体上（图 1），其中第 4 条染色体上分布

的基因最多，有串联重复的 5 个基因（MsSYT8a、MsSYT8b、MsSYT8c、MsSYT8d 和 MsSYT8e），而在第 2、5 和 6
条染色体上分布的基因较少，分别仅分布一个基因（MsSYT12、MsSYT7 和 MsSYT15）。在第 3 条染色体上也有

两个串联重复的基因（MsSYT16a 和 MsSYT16b）。

表 1　MsSYT基因家族基本性质分析

Table 1　Analysis of the basic properties of MsSYT gene family

基因登录号

Gene ID

Msa083526. t01

Msa000097. t01

Msa005119. t01

Msa086529. t01

Msa183305. t01

Msa027845. t01

Msa112806. t01

Msa083527. t01

Msa083527. t02

Msa083527. t03

Msa083527. t04

Msa083527. t05

Msa038100. t01

Msa157005. t01

Msa081502. t01

Msa179019. t01

Msa156608. t01

Msa156589. t01

Msa135465. t01

Msa056918. t01

Msa056918. t02

基因名称

Gene name

MsSYT1

MsSYT2

MsSYT3

MsSYT4

MsSYT5

MsSYT6

MsSYT7

MsSYT8a

MsSYT8b

MsSYT8c

MsSYT8d

MsSYT8e

MsSYT9

MsSYT10

MsSYT11

MsSYT12

MsSYT13

MsSYT14

MsSYT15

MsSYT16a

MsSYT16b

蛋白长度

Protein length 
（aa）

537

535

544

821

566

1023

764

945

645

717

645

717

561

775

770

1005

1323

1013

828

568

1045

分子量

Molecular weight 
（kDa）

61. 44

60. 98

62. 05

92. 00

63. 51

114. 98

87. 85

107. 72

74. 41

82. 48

74. 41

82. 48

63. 29

89. 45

88. 96

114. 51

151. 85

115. 13

93. 71

64. 18

120. 18

等电点

Isoelectric point 
（pI）

6. 36

7. 61

8. 40

6. 92

5. 96

5. 77

6. 67

6. 10

5. 86

6. 34

5. 86

6. 34

5. 78

9. 20

9. 29

9. 16

8. 93

9. 27

6. 90

5. 98

8. 97

不稳定系数

Instability 
index

29. 74

32. 65

35. 48

40. 18

31. 42

48. 58

43. 22

38. 93

39. 96

39. 31

39. 96

39. 31

34. 12

45. 43

42. 32

45. 19

41. 08

43. 45

45. 36

33. 88

43. 06

总平均亲水性

Grand average of 
hydropathicity

-0. 339

-0. 250

-0. 091

-0. 216

-0. 095

-0. 267

-0. 045

-0. 400

-0. 351

-0. 348

-0. 351

-0. 348

-0. 099

-0. 261

-0. 262

-0. 387

-0. 403

-0. 371

-0. 301

-0. 114

-0. 473
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通过 MAGE 11 分析了 21 个紫花苜蓿、9 个拟南芥和 25 个蒺藜苜蓿 SYT 家族成员之间的系统发育关系（图

2），结果表明 3 个物种的所有基因（55 个）被分成了 4 组，其中Ⅰ组有 10 个基因，9 个都是 MtSYT 家族成员；Ⅱ组有

14 个基因，只包含 MtSYT 和 MsSYT 基因；Ⅲ组基因最多，有 16 个基因；Ⅳ组有 15 个基因，紫花苜蓿 SYT 基因

最多。

2. 3　MsSYT 基因的保守基序、保守结构域及结构分析

利用 TBtools 软件和 MEME 在线网站对 MsSYT 基因保守基序、保守结构域及基因结构进行了分析。结果

发现 MsSYT 基因核酸序列较长，并且长度不一致， MsSYT7、MsSYT9、MsSYT10、MsSYT11、MsSYT12 和

图 1　MsSYT基因家族成员的染色体分布

Fig. 1　Chromosomal distribution of MsSYT gene family members

图 2　紫花苜蓿、拟南芥和蒺藜苜蓿的 SYT家族成员系统发育关系

Fig. 2　Phylogenetic relationships of SYT gene family in M.  sativa， A.  thaliana and M.  truncatula
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MsSYT14 只含有 1 段完整的编码序列（coding sequence， CDS），其他基因的 CDS 序列由多段组成。MsSYT7、

MsSYT9、MsSYT11、MsSYT13 和 MsSYT14 并不包含非翻译区（untranslated region， UTR）。MsSYT 家族的基

因含有 SMP 和 C2 保守结构域之一或者两个都含有。通过 MEME 在线网站对 MsSYT 的保守基序进行预测分

析，保守基序的数目定义为 10，最终鉴定出 10 个保守基序，命名为 Motif 1~10。出现较多的 2 个保守基序为

Motif 6 和 Motif 8，存在于每个 MsSYT 基因中，说明这 2 个基序在 MsSYT 成员中高度保守，可能在 SYT 发挥功能

时起着重要的作用。

2. 4　MsSYT 基因的顺式作用元件分析

利用 PlantCARE 数据库对 MsSYT 的起始密码子上游 2000 bp 启动子区域的顺式作用元件进行分析，鉴定出

包括光响应元件、胁迫响应元件和激素响应元件在内的多种顺式作用元件。光响应元件存在于所有 MsSYT 成员

的启动子中，除了光响应元件外与各种激素有关的顺式作用元件分布也很多，例如激素响应元件中有生长素响应

相关元件、茉莉酸甲酯响应相关元件、赤霉素响应相关元件、脱落酸响应相关元件以及水杨酸响应相关元件，因

此 ，推 测 这 些 基 因 可 能 与 生 长 发 育 相 关（图 4）。 除 了 MsSYT8a、MsSYT8c 和 MsSYT8e 这 3 个 基 因 以 及

MsSYT16a 和 MsSYT16b 的顺式作用元件分布相同外，其他基因的顺式作用元件分布差异很大。顺式作用元件

最少的有 10 个（MsSYT4），最多的有 33 个（MsSYT10）。所以 SYT 基因的功能存在多样性。

2. 5　MsSYT 基因间以及与拟南芥、蒺藜苜蓿 SYT 基因之间的共线性分析

为了研究紫花苜蓿 SYT 基因家族内的基因重复事件，利用共线性分析软件对紫花苜蓿 SYT 基因，以及紫花

苜蓿与拟南芥 SYT 基因、紫花苜蓿与蒺藜苜蓿 SYT 基因之间的共线性关系进行了分析。结果表明在紫花苜蓿

图 3　MsSYT基因进化关系、保守基序、保守结构域和结构分析

Fig. 3　MsSYT genes phylogenetic relationship， conserved motifs， conserved domains， and gene structural analysis
UTR： Untranslated region； CDS： Coding sequence.
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中有 2 对片段重复，但不是串联重复（图 5）。来自不同染色体的 MsSYT 同源物（如 MsSYT12 和 MsSYT13）具有

较高的序列同一性。上述结果表明，片段重复可能有助于 MsSYT 的扩增。来自同一染色体的 MsSYT 家族成员

中有两个串联重复的片段，分别是 MsSYT8a，MsSYT8b，MsSYT8c，MsSYT8d 和 MsSYT8e 与 MsSYT16a 和

MsSYT16b。这表明 MsSYT 基因发生了复制且保守性较高。

图 4　MsSYT家族成员的顺式作用元件分析

Fig. 4　Analysis of cis-acting elements of MsSYT family members

图 5　紫花苜蓿 MsSYT基因的共线性分析

Fig. 5　Collinearity analysis of MsSYT gene in M.  sativa

164



第  35 卷第  4 期 草业学报  2026 年

对拟南芥、蒺藜苜蓿和紫花苜蓿分别进行了共线性分析，蒺藜苜蓿（17 对）与紫花苜蓿 SYT 同源性高的基因

多于拟南芥（6 对），这表明紫花苜蓿与同一科属的植物蒺藜苜蓿 SYT 基因的同源性更高，在功能上可能更相

似（图 6）。

2. 6　非生物胁迫下 MsSYT 基因的表达模式分析

为了解 21 个 MsSYT 基因是否参与非生物胁迫的响应，本研究从该家族基因中随机选取了 6 个基因，对其在

3 种非生物胁迫处理（干旱、盐和冷）下的表达模式进行了分析。其中在干旱胁迫下 MsSYT6、MsSYT8d 和

MsSYT11 基因的表达水平随着时间的延长均显著高于对照组（P<0. 01），MsSYT2 和 MsSYT8a 只在部分时间段

响应干旱胁迫。而 MsSYT15 在干旱胁迫下表达水平并未发生显著变化（图 7，P>0. 05）。

图 6　紫花苜蓿与拟南芥、蒺藜苜蓿 SYT 基因的共线性分析

Fig. 6　Collinearity analysis of SYT genes in M.  sativa， A.  thaliana and M.  truncatula

图 7　MsSYT基因在干旱胁迫下的表达模式

Fig. 7　Expression pattern of MsSYT gene under drought stress
*： P<0.05； **： P<0.01； ***： P<0.001； ****： P<0.0001； 下同 The same below.
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在盐胁迫下（图 8），MsSYT8d 在 24 h 内的 3 个时刻（6、12 和 24 h）表达水平都发生了显著变化，并且在 6 h 时，

表达量显著降低，仅为对照组的 5%。MsSYT2、MsSYT11 和 MsSYT15 仅在一个时间段内响应盐胁迫，相比于对

照 MsSYT2 在 12 h 时表达水平显著降低，MsSYT11 和 MsSYT15 分别在 24 和 12 h 时表达水平显著升高。而

MsSYT6 的表达水平在盐胁迫下并没有发生显著变化（P<0. 05），可能在短期内并不响应盐胁迫。

在冷胁迫下（图 9），MsSYT2 和 MsSYT11 随着胁迫时间的延长其表达水平逐渐上升，并且在 24 h 时表达水

平都显著高于正常情况。 MsSYT6、MsSYT8a 和 MsSYT8d 表达水平相比于对照都发生了显著变化，其中

MsSYT8d 在不同胁迫时间下表达水平都有显著变化，而其他基因仅在某个时刻表达水平有显著变化。总体来

看，MsSYT8d 显著响应这 3 种非生物胁迫。

图 8　MsSYT基因在盐胁迫下的表达模式

Fig. 8　Expression pattern of MsSYT gene under salt stress

图 9　MsSYT基因在冷胁迫下的表达模式

Fig. 9　Expression pattern of MsSYT gene under cold stress
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3　讨论

在哺乳动物中最先发现了 SYT 蛋白，它是一种与 Ca2+依赖性胞吐控制作用有关的基因家族产物。同其他真

核生物一样，关于植物 SYT 的认知也来自对酵母和哺乳动物同源物的研究：分别是三尖杉蛋白（Tcbs）和扩展突

触柄蛋白（E-Syts）［21］。C2 结构域在 SYT 家族基因中也普遍存在，它们的 C 端或 N 端含有单个或多个 C2 结构域。

它在跨膜区具有更高的功能活性，通过分析其保守的蛋白质结构域［8］发现紫花苜蓿 SYT 家族成员中含有两个以

上特殊蛋白（图 3）。拟南芥 SYT 家族有 5 个成员（SYT1~SYT5）。SYT7 被认为是该家族的新成员，但它缺少第

2 个 C2 结构域，取而代之的是一个线圈结构域［22］，但是本研究在拟南芥中共发现了 9 个 SYT 基因（图 2）。以往尚

少见对蒺藜苜蓿 SYT 家族基因鉴定的研究，所以本研究利用筛选紫花苜蓿家族基因的方法筛选了蒺藜苜蓿 SYT

家族基因。这一推测为后续深入研究 MsSYT2 基因在紫花苜蓿应对非生物胁迫过程中的具体功能和作用机制提

供了方向。SYT 成员的表达模式各不相同［11］：SYT1、SYT3、SYT5 和 SYT7 在不同组织中都有表达，而 SYT2 和

SYT4 则分别在花粉和根等特定的器官中表达。其中，SYT1 的表达量最高，其次是 SYT5［11，22］。并且 AtSYT1 是

该家族成员中功能最明晰的基因，该基因的功能缺失突变体在非生物胁迫反应中表现出多种响应，包括盐［25］、冷

和外部损伤，也会对生物胁迫产生影响，如改变对病毒和真菌的抗性。根据拟南芥 SYT 家族分类，21 个 MsSYT

基因被分为 4 大类（Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ和Ⅳ组）。在紫花苜蓿中，与 AtSYT1 亲缘关系最近的 MsSYT2 在干旱、盐和冷胁迫

下表达水平也发生了变化，因此，推测 MsSYT2 基因响应干旱、盐和冷胁迫。

基因启动子是位于基因编码区上游的 DNA 序列，其中包含多个顺式作用元件，这些元件是参与启动和调控

转录蛋白质的特异性结合位点［26］。本研究中，根据 21 个 MsSYT 基因的启动子序列预测了其顺式作用元件（图

4），发现启动子区域含有多种响应元件，如对非生物胁迫和植物激素的响应元件，其中光响应元件和厌氧诱导响

应元件分布更广泛，这也表明紫花苜蓿 SYT 基因可参与植物生长、发育和激素调节。此外，MsSYT 基因家族成

员在进化过程中存在基因重复现象，如存在两组非串联重复片段以及两组串联重复片段。基因重复通常为基因

进化和新功能的产生提供原材料［24］，这使得 MsSYT 基因家族在紫花苜蓿适应复杂的环境过程中，可能通过基因

功能分化或冗余，更好地发挥应对非生物胁迫的功能。例如，串联重复的 MsSYT8 基因簇，虽然它们具有较高的

序列相似性，但在不同胁迫下的表达模式仍存在差异，表明它们可能在功能上既有重叠又有所分化，能协同应对

不同的环境挑战。

然而，目前关于紫花苜蓿 SYT 基因具体的功能和作用机制仍有待进一步探究。后续可通过基因编辑技术，

如 CRISPR/Cas9 技术，对特定的 MsSYT 基因进行敲除或过表达，观察植株在非生物胁迫下的表型变化，深入解

析其功能；也可以利用蛋白质组学和代谢组学技术，全面分析 MsSYT 基因调控的下游信号通路和代谢途径，从而

更系统地揭示紫花苜蓿 SYT 基因在植物生长发育和应对非生物胁迫中的作用机制。

4　结论

本研究从基因结构、进化关系、同源分析和表达模式等不同层面分析了紫花苜蓿 SYT 基因的系统发育和生

物功能的多样化。最终在“中苜 4 号”紫花苜蓿基因组中鉴定出 21 个 MsSYT 基因，其中有两组非串联重复的片

段，以及两组串联重复的片段。系统发育分析把这些基因分成了 4 个组（Ⅰ，Ⅱ，Ⅲ和Ⅳ），每组基因的蛋白理化性

质均有差异。表达模式分析结果最终表明 MsSYT8d 响应短时间内的干旱、盐和冷胁迫，而其他 5 个基因在不同

胁迫下有不同的表达水平。这为今后研究紫花苜蓿 SYT 基因在植物非生物胁迫中的功能和作用机制提供了理

论依据。
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